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Abstract

Contribution to the knowledge of the genus Coelotes (Araneae, Agelenidae) in alpine

countries I: The species ocurring in Switzerland. —The author re-examined the genus

Coelotes in Switzerland. The following species and subspecies could be verified: C
atropos, C. inermis, C. mediocris, C. terrestris, C. pabulator, C. rudolfi, C. pastor pickardi,

C. pastor tirolensis. Special studies have been made in the pastor-group of high altitude

localities in the southern alps. It seems evident that the structure of the genitalia and

biogeographical facts are related to the glacial history of the French, Swiss and Italian

alps.

EINLEITUNG

De Lessert nannte 1910 in seinem Katalog der schweizerischen Spinnen für das

Gebiet der Schweiz fünf Coelotes- Arten : terrestris, atropos, inermis, pickardi und

pabulator. Er konnte sich grösstenteils auf Kulczynski abstützen, der 1906 in einer

hervorragenden Uebersicht die bis damals bekannten Coelotes —Arten Europas über-

arbeitet und neu dargestellt hatte.

C. pickardi war seit 1873 in nur einem Individuum bekannt, als Fundort hatte

O. P.-Cambridge „Schweiz" angegeben. Die von Mueller & Schenkel 1895 als C. ?

pastor bezeichneten Weibchen aus dem Val Piora und dem San Bernardino hatte

Kulczynski in die neue Unterart pastor tirolensis gestellt, de Lessert aber schob die

Interpretation dieser Tiere hinaus bis Männchen vorlägen. Gleichzeitig bezweifelte

er die Möglichkeit, die alten Tessiner Funde aus dem letzten Jahrhundert (C. „solitarius"

u.a.) zuordnen zu können, weil kein Material mehr aufzutreiben war und sich die Syno-

nymieverhältnisse als ausserordentlich verworren darboten.

* Kirchrain 300, CH-5113 Holderbank, Schweiz.
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1918 meldete Schenkel C. mediocris als neue Art für die Schweiz, 1923 glaubte

er, aus Claro (TI) C. poweri identifiziert zu haben, 1925 entdeckte er C. rudolfi aus dem
Binntal (VS), den er später im Bedretto (TI) als häufige Art wiederfand. 1927 gelang

es ihm, C. pickardi im Saastal (VS) wieder zu finden und auch das bis dahin unbekannte

Weibchen zu beschreiben. 1939, nach dem Fund von C. atropos im Lötschental (VS),

fasste er für die südwestliche Schweiz zusammen: „Wie bei Fiesch fehlt auch hier der

im Einzugsgebiet des Rheines (und in ganz Mitteleuropa) so häufige Coelotes terr estris,

der demnach den Kammder Berneralpen nicht überschreitet; wohl aber fanden sich

auf der Lauchernalp, am Weg zum Lötschenpass, einige Exemplare des in der Schweiz

nur selten und sporadisch vorkommenden Coelotes atropos; für die Arten dieses Genus
aus den penninischen Alpen, C. pickardi von Saas und Zermatt, und C. rudolfi östlich

vom Simplon, scheint das Rhonetal eine unüberwindliche Schranke zu sein."

Damit hatten sich die Kenntnisse um die Gattung stark erweitert. Viele Probleme

aber blieben offen oder wurden in der Folge aufgedeckt, z.T. weil von einigen Stellen

nur weibliche Tiere vorlagen.

In den letzten Jahren nun wurden aus den südlichen Alpen ausserhalb der Schweiz

mehrere neue Arten beschrieben, neue Synonymien postuliert, weitere Fundorte

altbekannter Arten ermittelt. Einige der schweizerischen Funde erscheinen nun in

neuem Licht. Da auch einige Irrtümer in die Literatur eingegangen sind, drängte sich

eine Neubearbeitung der ganzen Gattung im Gebiet der Schweiz auf. Die vorliegende

Studie behandelt insbesondere noch die bis heute zu wenig geklärten Verhältnisse der

pastor —Gruppe, wobei die diesbezüglichen Betrachtungen auf den Raum zwischen

Gran Paradiso und den lessinischen Alpen ausgedehnt werden mussten. Nur so lassen

sich nämlich auch die Formen der südlichen Schweiz biogeographisch einordnen.

Zu Dank verpflichtet bin ich insbesondere den folgenden Persönlichkeiten und
Institutionen, sei es für die Ausleihe oder Überlassung von Material, sei es für wertvolle

Diskussionen:

Mme R. de Blauwe, Bruxelles; Herrn Prof. Dr. P. M. Brignoli, l'Aquila; Herrn

Prof. Dr. R. Hantke, Zürich; Herrn Dr. B. Hauser, Genf; Herrn Dr. G. Osella,

Verona; Herrn Prof. Dr. A. Polenec, Ljubljana; Herrn Prof. Dr. W. Sauter, Zürich;

Herrn Doz. Dr. K. Thaler, Innsbruck; Herrn Dr. J. Walter, Zürich; Herrn Prof.

Dr. H. Zoller, Basel; dem Naturhistorischen Museum in Basel (Leitung: Herr Prof.

Dr. U. Rahm).

Im systematischen Teil bedeutet ein Kreuz ( + ) vor zitierter Literatur, dass dieses

Material von mir überprüft wurde. MG= Muséum d'Histoire naturelle de Genève,

NHMB= Naturhistorisches Museum Basel.

KATALOGUNDKOMMENTAR

1. Die Arten ausserhalb der pastor-GRUWE

Coelotes atropos (Walckenaer, 1830)

Literatur (nur Schweiz):

1910, Amaurobius atropos, Lessert, Catalogue p. 461 : Col du Marchairuz (VD),

Salvan (VS), Zinal (VS). Alle früheren Zitate unter C. atropos s. Lessert 1910:

461/62, 598!

1939, C. atropos, Schenkel, Revue suisse Zool. 46: 97; Lötschental (VS)
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Neuere Nachweise :

— 4 $?, 19.7.1979 Zinal (VS), 1690 m/M (Walter).

— 1 S, 1 Ç, 26.9.1979, Chenit (VD) (J. D. Bourne).

— 3 ??, 29.9.1980, Mt. Tendre (VD), 1500 m/M, Waldweide mit Fichten, durchsetzt

mit Kalk-Blockschutt. Population durchmischt mit C. terrestris (Coli. Maurer).

— 3 ??, 18.7.1980, La Louère, Alpweide 2170 m/M, 2 ç?<? Mase, Fichten-Lärchen-

wald, 1900 m/M (Val d'Hérens, VS) (Walter).

Bemerkungen:

Zwischen C. atropos und C. terrestris bestanden lange Zeit verworrene Verhält-

nisse, die durch Chrysanthus (1965) geklärt wurden. Für die Determination halte

man sich an diese Arbeit oder an Locket & Millidge (1953)/Locket et al. (1974).

Gute Abbildungen liefern auch Wiehle (1963) und de Blauwe (19736).

Über die genaue Verbreitung der west- und mittel- ( + süd —
) europäischen Art

lässt sich nichts Endgültiges sagen, da bei früheren Autoren mit Verwechslungen

gerechnet werden muss. Für die Schweiz gibt Abb. 5 die bis heute gesicherten Fundorte

an. Ob sich die Angabe Simon's (1937) „Jura et Doubs: ft. de la Joux" auch auf

Schweizer Gebiet bezieht, ist unklar. Seine interessante Bemerkung (p. 1037) „dans le

Jura, C. atropos est l'espèce des forêts de conifères et des tourbières, C. terrestris celle

des forêts de chênes et de hêtres..." wäre der Überprüfung wert. Auf dem Mt. Tendre

(VD Jura) konnten Populationen von C. atropos und C. terrestris gefunden werden,

die vollständig durchmischt sind !

Coelotes inermis (L. Koch, 1855)

Literatur (Schweiz) :

1978, Maurer, Katalog, p. 60.

Tretzel (1952, 1955) hat sehr anschaulich die wesentlichen biologischen Unter-

schiede dieser zu terrestris sympatrischen Art (in weiten Bereichen Europas, in der

Schweiz mit Ausnahme des Alpenraumes und des westlichen Juras) herausgearbeitet.

Abb. 5 gibt die bisherigen Fundorte in der Schweiz, Abb. 4 die Höhenverbreitung.

Die Art tritt in Osteuropa gemainsam mit C. solitarius L. Koch (C. poleneci Wiehle) auf.

Coelotes terrestris (Wider, 1834)

Literatur (Schweiz) :

1978, C. terrestris, Maurer, Katalog, p. 61.

Neuere Funde aus Alpen und Jura :

— 5 ??, 10.6.1979, Maderanertal (UR), zw. Pt. 1185 und 1462 m/M, längs Chärstel-

enbach (Coli. Maurer),

— 2 ??, 20.7.1979, Realp (UR), 1680 m/M, südexponierte Alpweide mit Quellhorizonten

(Coli. Maurer),

— 2 SS, 1 9, 20.7.1979, unterhalb Gletsch (VS), 1569 m/M, lichter Fichten-Lärchen-

wald (Coli. Maurer),

— 1 ?, 21.7.1979, Pian Segno südlich Lukmanier (TI), 1680 m/M, mit Fichten durch-

setzte Weide unterhalb der Arvenzone (Coli. Maurer),
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- 2 ÇÇ, 21.7.1979, Oberalppass (GR), 1900 m/M, Alpweide mit Zwergsträuchern

durchsetzt (Coll. Maurer),

— 2 c?<?, 8 ??, 11.8.1979, Alp Plazer (GR), südlich S-charl, 2100 m/M, im Übergang

Weide —Arvenwald auf verwachsener Geröllhalde (Coli. Maurer),

— 2 ??, 22.9.1980, Mt. Tendre (VD Jura), Waldweide, mit Fichten durchsetzt (gleich-

zeitig mit C. atropos!), (Coli. Maurer).

Bemerkungen 1
(s. auch C. atropos):

C. terrestris, in der Schweiz nördlich der Alpen ausserordentlich häufig in Buchen-

wäldern, vermag sich auch im Alpenraum erfolgreich zu behaupten. Die Grenze der

Höhenverbreitung dürfte heute bei 2200—2300 m/M liegen. So erstreckt sich das

Verbreitungsgebiet im Kanton Graubünden bis hart an die Wasserscheide von süd-

lichen Inn —Zuflüssen (Alp Plazer). Hier sind die Tiere sehr gross und wesentlich

dunklci gefärbt als üblich. Auf dem Lukmanier konnte die Art nicht nachgewiesen

werden, hingegen vermochte sie den Pass nach Süden über die Arvenzone hinaus zu

überschreiten bis hinunter zum Fichtenbestand der Pian Segno. Tiefer im Tal wird sie

durch C. medioeris abgelöst, der sich, aus dem Süden einwandernd, bis weit in die

Alpentäler vorgeschoben hat (so auch im Münstertal). Entgegen der Annahme Schenkel's

(1939) konnte C. terrestris auch ins oberste Wallis eindringen (Fundort unterhalb

Gletsch), sodass aus diesem Kanton nun vier Coelotes-Arten bekannt sind. Auf der

Nordabdachung der Alpen sowie in den schweizerischen Voralpen bis zur Südgrenze

von C. inermis ist terrestris die einzige Art der Gattung. Im südwestlichen Jura auf

schweizerischem Gebiet tritt C. terrestris sympatrisch mit C. atropos und C. pabulator

auf (Mt. Tendre!).

Horizontale Verbreitung in der Schweiz: Abb. 5.

Coelotes medioeris Kulczynski, 1887

Literatur:

1887, C. medioeris n. sp., Kulczynski, Rozpr. Akad. Krakow 16: 274, 337—342,

fig. 52—56; Suldental.

1906, Amaurobius medioeris, Kulczynski, Bull. Inst. Acad. Sc. Cracovie 1906:

448—450, fig. 18, 34, 49, 57.

+ 1923, A. medioeris, Schenkel, Verh. naturforsch. Ges. Basel 34: 117; Fuldera-

Valchava (GR); 1 ?, Tube Nr. 1986 NHMB.

ausserdem:

1973a, C. ruffoi, de Blauwe, Bull. Inst. r. Sc. nat. Belg. 49: 92.

19736, C. ruffoi, de Blauwe, Memorie Mus. civ. Stör. nat. Verona 20: 270.

1975, C. ruffoi, de Blauwe, Boll. Mus. civ. Stör. nat. Verona 2: 147.

1977, C. ruffoi = C. medioeris, Brignoli, Quad. Cire, speleol. „V. Rivera" 2: 19

(weitere Lit. s. hier).

Neuere Nachweise:

1 <?, 2 ??, 21.7.1979, Olivone (TI), 1000 m/M, steiler, ostexponierter Buschwald

mit Hasel, Esche, Weiden (Coli. Maurer),

1 Biologie: s. Tretzel 1961.
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— 1 $, 5.8.1979, Lüsai (GR), 1880 m/M, unter Stein an Strassenböschung in lockerem

Lärchenwald (Coli. Maurer).

— 8 ÇJÇ, Valchava-Fuldera, 1580 m/M, Piazzaraun (GR), unter Steinen in einer stark

verwachsenen Geröllhalde, die als Waldweide genutzt wird, mit lockerem Lärchen-

bestand (Coli. Maurer),

— 2 ??, 18.7.1980, Forno (Piémont), 1010 m/M, Buchenwald (Coll. Maurer),

Bemerkungen :

C. mediocris ist eine in Taster, Epigyne und Vulva zweifelsfrei charakterisierte Art

der südlichen Alpen zwischen dem Gran Paradiso und den Trientiner Alpen, die auf

die Höhenstufe zwischen 1000 und 2000 m beschränkt ist. In dieser Höhenlage dringt

sie bis in die hintersten Winkel von nach Süden in den Po entwässernden Talsystemen

(Suldental, Münstertal, Val Blenio und vermutlich auch andere). Ein isolierter Fund
liegt in den ligurischen Alpen (die mittelitalienischen Nachweise von „mediocris" bzw.

zangherii sollen hier ausser Betracht bleiben). In Frankreich fehlt die Art, ebenso von

den venetianer Alpen her ostwärts.

2. Gliederung der pastor-GRVPPE

Brignoli (1977) umreisst innerhalb der Gattung Coelotes eine pastor-Gxnppe.

Dieser Ansatz ist zweifellos gerechtfertigt. Die bisherigen Interpretationsversuche der

hochalpinen Coelotes —Funde mussten allerdings aus zwei Gründen unzulänglich

bleiben: Wegen der Seltenheit der gefundenen Männchen einerseits, der quantitativ

und qualitativ unvollständigen Vergleiche der Vulvenbilder anderseits. Da neben

genitalmorphologischen Analysen insbesondere auch biogeographische Überlegungen

in die Bemühungen um eine evolutionsnahe Systematik einzubeziehen sind, erwies sich

die Überprüfung von Material aus den verschiedenen Regionen des Alpenbogens als

unerlässlich.

Eingehende Vergleiche führten nun zum Schluss, dass die hochalpinen Vertreter

der Gattung fast zwangslos in eine pastor-Gruppe im engeren Sinne und eine pastor-

Gruppe im weiteren Sinne untergliedert werden können. Diese beiden Gruppen lassen

sich schematisch nach folgender Übersicht unterscheiden, wobei naturgemäss einmal

die eine, ein andermal die andere Merkmalskombination dominiert (Tabelle 1).

Besonders kritisch mussten bei der Analyse folgende Probleme betrachtet werden:

Das Vulvenbild der als „C. pastor" publizierten Funde, sowie die morphologischen und

biogeographischen Beziehungen zwischen „C. pastor tirolensis", „C. pickardi" und
„C. rudolfi".

Die Interpretation der Befunde muss hier vorweggenommen werden; sie wird in

den folgenden Abschnitten sowie in der Parallelpublikation (Maurer, in Vorher.)

verständlich gemacht:

C. pickardi hat wie C. p. tirolensis Unterart-Rang zu beanspruchen. „C. pastor"

östlich des Gardasees ist als neue Unterart zu betrachten: C. p. lessinensis. Sie wird

in den karnischen Alpen durch C. alpinus abgelöst. Das Weibchen von C. cooremani

gehört mit grösster Wahrscheinlichkeit einer weiteren Unterart, C. p. cooremani an,

währenddem das Männchen identisch mit C. rudolfi ist. Alle diese Unterarten können
zusammengafasst werden als pastor-Gruppe im engeren Sinne, eingeschlossen die

Nominat-Unterart. In einer pastor-Gruppe im weiteren Sinne treten hinzu: C. poweri,

C. osellai, C. pabulator, C. rudolfi und C. alpinus.

Rev. Suisse de Zool., T. 89, 1982 21
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Tabelle 1

Gliederung der pastor-Gruppe

Merkmal pastor-Gruppe s. str. pastor-Gruppe s. lat.

Genitalmorphologie

cJ: Patellarapophyse schlicht, gestreckt, Ende in interspezifisch verschieden,

Lateralansicht abgerundet Ende ausgerandet, einge-

buchtet, abgestutzt, etc.

ventrale Stützlamelle breit
;

gerade oder schräg abgeleitete Formen: nadei-

abgeschnitten förmig bis herzförmig

zugespitzt

?: Epigyne Pastor-Grundform, je — ± deutlich verschieden von

doch intersubspezifisch pastor

schlecht unterscheidbar

Vulva einheitlicher Bautyp, aber ± abweichend vom pastor-

intersubspezif. deutliche Bautyp

Unterschiede (s. Abb. 1-3)

Verbreitungsgebiete

Ausdehnung eher kleinflächig meist grossflächig und z.T.

(Ausnahme C.p. pastor) aufgesplittert

Arealüberschneidungen innerhalb der Gruppe s. str. starke Arealüberschneidungen

keine oder nur geringfügige mit Unterarten der pastor-

Überschneidungen Gruppe s. str. sowie mit

Arten der Gruppe s. lat.

Weitere Merkmale Luxurierende Formen: bis Grosse Körperlänge besonders

über 15 mmKörperlänge bei C. pabulator in den

und 8 od. mehr Zähne d. Meeralpen. Bezahnung

unteren Chelizerenfalz- normal.

randes, insbesondere bei

Höchstfunden

Bekannte Vertreter C. p. pastor, C. p. coor emani, C. pabulator, C. poweri,

C. p. pickardi, C. p. tirolen- C. osellai, C. rudolfi,

sis, C. p. lessinensis C. alpinus

Diese zum Teil neue Behandlung längst bekannter Formen entspricht ganz den

Erwägungen, die Nadig (1980) für Orthopteren der Gattung Ephippiger angestellt hat.

C. pastor pastor und C. pastor lessinensis ssp. n. werden an anderer Stelle publiziert

(Maurer, in Vorher.).
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3. Die Unterarten der pastor-GRUPPE im engeren Sinne

Coelotes pastor tirolensis Kulczynski, 1906

Literatur:

1887, C. pastor?, Kulczynski, Rozpr. Akad. Krakow 16: 274-275, Tab. VIII, f. 60.

1906, Amaurobius p. tirolensis, Kulczynski, Bull. Inst. Acad. Sc. Cracovie 1906:

458 —460 (ad part., die Tiere von Mueller & Schenkel 1895 —S. Bernardino,

Val Piora —gehören zu C. rudolfi), f. 11, 13, 51, 64.

Überprüftes Material aus dem Gebiet der Schweiz:

— 1 ?, „zw. Sta Maria u. Stilfser Joch, Don. Dr. Mislin 1937", Tube 1987, NHMB.

Neuere Nachweise:

— 15 $?, 1 & Piz Umbrail (GR), 13.8.1979, 2400—2700 m/M, Alpweiden (Coli.

Maurer).

— 6 ??, Piz Umbrail (GR), 4.8.1980, gleiche Stelle wie oben (Coli. Maurer).

Bemerkungen (vgl. Abb. 1):

Kulczynski beschrieb 1906 die Unterart aufgrund des früher gefundenen Materials

vom Stilfser Joch, der Korspitze, des Suldentals und des Piz Umbrails. Die Diagnose

stützt sich beim Männchen auf den schräg abgestutzten Konduktor (bei p. pastor gerade),

beim Weibchen im wesentlichen auf die kurzen Epigynenzähne, welche mit ihrer Spitze

die Mittellamelle nicht erreichen, sowie die charakteristische Form der seitlichen

Verdunkelungen dieser Lamelle.

Die eigenen Aufsammlungen vom Piz Umbrail bestätigen die Diagnose beim

Männchen, wobei unter Berücksichtigung weiterer Funde eine begrenzte Variabilität

in der Gestaltung des Endbereiches des Konduktors zu bemerken ist. Ergänzungen sind

jedoch vor allem im weiblichen Geschlecht am Platz:

Länge der Tiere. Die weiblichen Tiere meiner Aufsammlung vom 13.8.1979 am Piz

Umbrail verteilen sich auf folgende Längenintervalle (excl. Spinnwarzen): 12,5 mmund

weniger: 3 Ind./13 —14 mm: 9 Ind./ mehr als 14 mm: 3 Ind. Gegenüber dem Paralectotyp

von C. pastor Simon mit 9,5 mm(de Blauwe 1973) sind die $$ dieser Population vom
Piz Umbrail ausserordentlich gross.

Chelizerenbezahnung. Die Bezahnung des hinteren Chelizerenfalzrandes weicht

in den meisten Fällen von der angeblich gattungskonstanten Konfiguration ab:

Anzahl Zähne Anzahl Tiere (Piz Umbrail,
links rechts August 1979)

3 3 2

4 3 4

3 4 6

4 4 2

4 5 2 (inkl. ? der

Tube 1987 NHMB)
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Coelotes pastor tirolensis. a. 6* Taster von ventral —b. $ Taster von lateral —
c. Epigyne/Vulva. Population vom Piz Umbrail (GR) (Coli. Maurer). Massstab lA mm.
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Im Durchschnitt ergibt das 7 Zähne pro Tier, d.h. einen —wenn auch kleineren —
Zahn mehr als bei den übrigen Vertretern der Gattung.

Epigyne. Die äusserliche Gestalt der Epigyne ist sehr variabel (Abb. 1) obwohl das

„Durchschnittsindividuum" durchaus der Darstellung Kulczynski's (1906) entspricht.

Auffällig ist die dem Epigynen-Vorderrand vorgelagerte Einsenkung, die bei 13 der 15

Tiere beobachtet werden konnte.

Vulva. Auffällig ist die ausgeprägt wulstige Ausgestaltung der Vulva, die weitgehend

konstant erscheint (Abb. 1). Sie bringt die beste Abgrenzung des weiblichen Geschlechts

von anderen /ws/or-Unterarten.

Zusammenfassend lässt sich das weibliche Geschlecht der Population am Piz

Umbrail mit folgenden Zusatzmerkmalen charakterisieren : Meist ca. 7 Zähne amhinteren

Chelizerenfalzrand, meist Eindellung vor der Epigyne, stets auffällig wulstige Aus-

bildung der Vulva.

Horizontale Verbreitung:

Bergamasker Alpen, Ortler- und Adamello-Gruppe. Der westlichste Fundort

(Grigna) liegt neben dem Lago di Lecco, der östlichste ist der Monte Baldo, der nörd-

lichste der Piz Umbrail. Zwischen Veltlin und Engadin (Berninamassiv) fehlen bis

heute Nachweise von Coelotes. Arealüberlappungen mit C. rudolfi sind nicht bekannt,

am Ostrand überschneidet das Verbreitungsgebiet schwach mit demjenigen von

C. p. lessinensis. Im übrigen scheint C.p.t. der einzige hochalpine Vertreter der Gattung

in seinem Verbreitungsgebiet zu sein.

Im Umkreis des Piz Umbrail wurde genauer nach Coelotes gesucht. Es konnte

dabei festgestellt werden, dass das Areal offenbar in eng begrenzte und isolierte Teil-

populationen zerrissen ist, die über grosse Distanzen voneinander getrennt sind. Es

kann also in der gleichen Gebirgskette keinesfalls mit einer gleichmässigen Verbreitung

gerechnet werden.

Höhenverbreitung :

ca. (1541 ?—) 1800—2700 m/M (—3000?). ,

Coelotes pastor pickardi O. P. —Cambridge, 1873

Literatur:

1873, Coelotes pickardi, O.P.-Cambridge, J. Linn. Soc. London 11: 537 (c?).

1906, Amaurobius pickardi, Kulczinsky, Bull. Inst. Acad. Sc. Cracovie 1906: 460

—

462, f. 35, 50, 61 (£).

1910, A. pickardi, Lessert, Catalogue, p. 465.

+ 1927, C. pickardi, Schenkel, Revue suisse Zool. 34: 231, 257—259 (<?, $), Saas-Fee;

Tube 1988, NHMB.

Weiteres überprüftes Material und neuere Nachweise :

— 3 $$, Grächen (VS), 1915, Tube 122c, NHMB(eingeordnet unter C. pastor).

— 9 Ç$, Simplonpass (VS), 20.7.1980, ab 2100 m/M und höher, unter Steinen in

halb eingewachsener Geröllhalde in W—Exposition; viele $$ mit Cocons, einige

mit geschlüpften Jungtieren (Coli. Maurer).

Bemerkungen :

Pickardi ist eindeutiger Vertreter der pastor-Gruppe im engeren Sinne und ist in

den gleichen systematischen Status zu versetzen wie C. p. tirolensis. Für die Beschreibung
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3 xV)ì

1

Abb. 2.

Coelotes pastor pickardi. a. $ Taster von ventral. —b. S Taster von lateral. —c. Epigyne/

Vulva (NHMB). Massstab Vi mm. (Abb. 2b nicht massstäblich).
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sei auf Kulczynski (1906) und Schenkel (1927) verwiesen. Zum aequivalenten Ver-

gleich mit den anderen Unterarten werden hier nochmals Abbildungen der Geschlechts-

organe beigefügt, ergänzt durch das Vulvenbild. Simon (1937: 1035, Fussnote 2) bemerkt:

"C. Pickardi... n'est pas synonyme de C. solitarius comme je le supposais, mais bien

plutôt une légère variété de C. pastor.''''

Horizontale Verbreitung :

Bis vor kurzem war C.p.pickardi nur aus den beiden Nachbartälern der Saaser

und der Matter Vispa (VS) bekannt gewesen. Die neuen Funde vom Simplon und

insbesondere vom Mte Zeda, der orographisch zu einem anderen Gebirgskomplex

gehört, deuten ein weiteres Verbreitungsgebiet an, dessen Südgrenze vorläufig noch

unklar ist. Die Unterart könnte auch im Gran Paradiso vorkommen. Schenkel's

C. pastor vom Mte Rosa (1937) dürfte mit ziemlicher Sicherheit pickardi sein. Ander-

seits erwähnen Mueller & Schenkel (1895: 749) unter „C. atropos" auch „Sass im

Wallis". Die übrigen unter diesem Zitat angeführten Tiere beziehen sich auf C. terrestris;

die Epigyne von pickardi könnte dannzumal durchaus mit derjenigen von C. terrestris

verwechselt worden sein. Jedenfalls ist es tiergeographisch unmöglich, dass terrestris

oder atropos im Saastal hätte angetroffen werden können.

Höhenverbreitung: 1700—3148 m/M.

4. Die schweizerischen Arten der pastor-GRifPPE im weiteren Sinne

Coelotes pabulator Simon, 1875

Literatur (Schweiz) :

+ 1910, Amaurobius pabulator, Lessert, Catalogue, p. 463; La Dole.

Weiteres überprüftes Material :

— 5 ??, 1 c? Taster, La Dole (VD), juillet; Ag 11, MG, Coli, de Lessert.

— 9 ??, La Dôle, mai; Ag 11, MG, Coli, de Lessert.

— 3 $?, Mt. Tendre (VD), Ag 11, MG, Coli, de Lessert.

Neuere Nachweise :

— 3 ??, Mt. Tendre (VD, Jura), 1.10.1980, 1466 m/M, Weide oberhalb der Baum-
grenze, durchsetzt mit einzelnen Fichten (Coli. Maurer).

— 2 ??, Dent de Vaulion (VD, Jura), 30.9.1980, 1482 m/M, Weide oberhalb der

Waldgrenze (Coli. Maurer).

Bemerkungen:

Simon (1937: 1037, Fussnote) bezweifelte die Richtigkeit der Determination de

Lessert's: „R. de Lessert l'indique cependant de la Dôle (1680 m) dans le canton de

Vaud, ne serait-ce pas plutôt le C. pastor (?)." Die Überprüfung des Genfer Materials

hat indessen gezeigt, dass an der Deutung de Lessert's nicht zu zweifeln ist. Wurde die

Unsicherheit Simon's durch zoogeographische Erwägungen hervorgerufen, so stützen

gerade pflanzengeographische Befunde die Annahme, la Dôle, Mt. Tendre und Dent de

Vaulion markierten wahrscheinlich die nördliche Verbreitungsgrenze der Art: Das
Ausklingen von Pflanzenarten der französischen Alpen im Jura Richtung Nordosten

ist ein wohluntersuchtes Phänomen (vgl. Becherer 1972).
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Abb. 3.

Coelotes rudolfi. a. $ Taster von ventral. —b. $ Taster von lateral. —c. Epigyne/Vulva
(NHMB). Massstab Vi mm. (Abb. 3b nicht massstäblich).
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Coelotes rudolfi (Schenkel, 1925)

Literatur:

+ 1925, Amaurobius rudolfi, Schenkel, Revue suisse Zool. 32: 274, 312—315; Binntal

(VS); Tube 1991 a NHMB.
+ 1926, A. rudolfi, Schenkel, Revue suisse Zool. 33:309; Binntal (VS).

+ 1929, Coelotes rudolphi, Schenkel, Revue suisse Zool. 36: 2, 11; Bedretto (TI);

Tube 1991 b NHMB.
+ 1895, C.I pastor, Mueller & Schenkel, Verh. naturforsch. Ges. Basel 10: 749;

S. Bernardino, Val Piora (TI); Tube 122 a NHMB.
+ 1906, A. pastor tirolensis ad part., Kulczynski, Rozpr. Akad. Krakow 1906: 458—460

(soweit die im letzten Zitat erwähnten Tiere vom San Bernardino und dem
Val Piora gemeint sind).

1910, —Lessert, Catalogue p. 464, Fussnote 1.

+ 1918, A. atropos, Schenkel, Verh. naturforsch. Ges. Basel 29: 94; Claro (TI).

+ 1923, A.1 poweri, Schenkel, Verh. naturforsch. Ges. Basel 34: 117; Claro (TI);

Korrektur der Angabe von 1918; Tube 1989 a, NHMB.
+ — 2 $?, San Bernardino, MG, Coli, de Lessert, sub „C. ? pastor Simon, exemplaires

de la Coll. M+ S."

Ausserdem:

( + ) 1975, C. cooremani, de Blauwe, Boll. Mus. civ. Stör. nat. Verona 2: 147 ff:

c? = C. rudolfi Schenkel syn. nov., Lago del Mucrone, Gran Paradiso

(Paratypen wurden überprüft)

$ = C. pastor cooremani, comb. nov.

(1977, C. rudolfi = C. mediocris, Brignoli, Quad. Circ. speleol. „V. Rivera" 2:19

—

diese Synonymisierung ist unzutreffend)

Neuere Nachweise :

— 2 $?, 1 3, Ronco (Val Bedretto, TI), 20.7.1979, 1500 m/M, Heuwiese (Coli. Maurer).

— 1 $, Mte Gradiccioli (TI), 1935 m/M, 18.9.1979 (Leg. A. Hänggi, Bern).

Bemerkungen :

Der ausgezeichneten Beschreibung von Schenkel (1925) werden hier noch exaktere

Abbildungen des Tasters und der Epigyne beigefügt und um die Darstellung der Vulva

ergänzt (Abb. 3). Die Strukturen der Vulva sind nur schwer sichtbar, da alle chitinisierten

Teile von tiefdunkler Farbe sind.

C. rudolfi muss als eigenständige Art der pastor-Gvuppe im weiteren Sinn aufgefasst

werden. Sie weist keinerlei Beziehungen zu C. mediocris auf. Die von Mueller &
Schenkel (1895) unter Ipastor publizierten Weibchen vom Val Piora und dem San

Bernardino —von Kulczynski (1906) Cp. tirolensis zugeordnet —gehören eindeutig

zu rudolfi, wie auch die Tiere aus der Sammlung de Lessert's, die offensichtlich der

gleichen Serie entstammen. Dasselbe gilt für die beiden Weibchen, die Schenkel 1918

unter C. atropos, 1923 aber unter C.lpoweri gestellt hatte.

Horizontale Verbreitung :

Oestlichster Bereich der Walliser Alpen, Tessiner Alpen, südlicher Bereich der

Adula-Alpen. In diesen Gebieten treten offenbar keine Arealüberschneidungen mit

anderen Vertretern der pastor-Gruppen auf. Im Val Piora ist das sympatrische Vor-

kommen von rudolfi und terrestris sehr wahrscheinlich. Die Südgrenze lässt sich noch
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nicht mit Sicherheit umschreiben (Alpi Cozie?), da die Differenzierung zu C.p. pastor

im weiblichen Geschlecht noch nicht genügend sauber herausgearbeitet ist. Die Funde
von Männchen amLago del Mucrone und im Gran Paradiso —Gebiet (sub C. cooremani,

de Blauwe 1975) sowie die verschiedenen Abbildungen bei de Blauwe 1972/1975

zeigen deutlich, dass auch Di Caporiacco 1928 C. rudolfi vorgelegen haben könnte.

Höhenverbreitung :

Ab (1200—) 1800—2800 mund höher.

Abb. 4.

Höhenverbreitung der Coelotes-Arten der Schweiz. Links Nordschweiz mit Jura, rechts Alpen-
südseite. Punktierte Linie: Schneegrenze, strichpunktiert: Waldgrenze. Als Vergleichsmöglichkeit

innerhalb der pastor-Gruppe wurde zusätzlich noch C. osellai aus den Alpi Marittime/A. Cozie
eingezeichnet.

ZUMEVOLUTIONSPROBLEMDERPASTOR—GRUPPE

Die Coelotes-Formen der südlichen Hochalpen von Frankreich bis Jugoslawien

gehören alle in die pastor-Gruppz. Wie konnte die in den vorangegangenen Kapiteln

erläuterte morphologische Aufsplitterung zustande kommen, und wie ist das vorliegende

Verbreitungsmuster zu erklären?

Im Allgemeinen wird angenommen, dass für Coelotes vergleichbare Invertebraten

eine Entwicklungszeit zur Ausdifferenzierung in „Unterarten" oder „Arten" erforderlich

Abb. 5.

Fundorte von C. terrestris, atropos und mediocris. Bei mediocris sind alle bekannten Funde
eingetragen (inkl. „C. ruffoi" De Blauwe: s. Brignoli 1977), bei terrestris und atropos

nur diejenigen aus der Schweiz.
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war, die eine Berücksichtigung des eiszeitlichen Geschehens notwendig macht. Mass-

gebend sind dabei zur Hauptsache die Zeiten der grössten Vergletscherungen, weil damit

fast alle Lebensgemeinschaften des vereisten Gebietes vernichtet wurden und die Besied-

lung neu von refugialen Gebieten her zu erfolgen hatte. Amsüdlichen Alpenrand, der für

unsere Betrachtungen von Bedeutung ist, schob sich einerseits das Eis zwischen

emporragende Bergketten in die äussersten Randlagen, wobei diese als „Massifs de

Refuge" wirkten (Holdhaus 1954). Daneben aber existierten mehrere isolierte, aus dem
Eis ragende Gebirgsstöcke, denen als Nunatakker eine historisch-biogeographische

Funktion zugeschrieben wird (Janetschek 1956, Schmölzer 1962). Massifs de Refuge

und Nunatakker sind einerseits für die Ausdifferenzierung von Formen, anderseits

für die spät- und postglaziale Wiederbesiedlung ausgeräumter Gebiete auch für die

Gattung Coelotes von zentraler Bedeutung.

Die Frage der Überlebensmöglichkeit für Vertreter dieser Gattung muss von den

Umweltbedingungen her beurteilt werden, wobei folgende Fragen heute angegangen

werden können :

— Welches waren Lage und Ausdehnung der Refugien während der grössten Ver-

gletscherungen? Wie hat man sich Klima und Vegetation zu jenen Zeiten vorzu-

stellen?

— Diese historischen Befunde sind zu vergleichen mit aktuellen Verhältnissen in

Höchstlagen von Coelotes.

Der zweite Problemkreis um den Beitrag dieser Refugien zur Erklärung der Evo-

lution in der pastor-Gxuppe hat sich mit folgenden Aspekten zu befassen:

— Wie sind die verwandtschaftlichen Beziehungen bei den bekannten Formen der

pastor-Gruppe zu bewerten ?

— Welches waren die mutmasslichen Speziationsmechanismen?

— Mit was für Entwicklungszeiten und Wanderungsgeschwindigkeiten ist zu rechnen?

1. Lage und Ausdehnung der Refugialgebiete am Alpensüdrand, Vegetation

Hantke (in Vorher.) liefert die neueste kartographische Übersicht und Zusammen-
fassung über die Problematik eisfreier Gebiete zwischen Aostatal und Gardasee. Nach
neueren Forschungsergebnissen waren die vor-risszeitlichen Vereisungen nicht weniger

umfangreich und einschneidend als die Risseiszeit selbst. Diese bot so anspruchsvollen

Tieren wie Coelotes auf inneralpinen schnee- und eisfreien Plätzen mit Sicherheit über-

haupt keine Überlebenschancen, nicht einmal auf randnahen Nunatakkern. Als einzige

Refugien in der vorletzten Eiszeit kommen die äussersten Gebirgsteile am Alpensüdrand

in Frage, zwischen denen die Eislappen in Endlage verharrten. Auch in der Würm-

Fundortskarte von C. inermis (nur schweizerische Nachweise eingezeichnet) und aller auf diesem
Kartenausschnitt repräsentierten Vertreter der pastor-Gruppe. Berücksichtigt sind nur selbst

überprüfte Funde, mit Ausnahme einiger Nach —weise von C. pastor pastor, bei denen R.
de Blauwe (19736, 1975: „C. pastor") in derselben Sammelprobe gleichzeitig S und $ vorgelegen

haben. Nicht berücksichtigt sind Angaben von Simon (1937), Di Caporiacco (1922, 1927, 1928,

1932) und Denis (1963), deren Material untersucht werden müsste.
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Eiszeit wiesen die Refugialgebiete eine viel geringere Ausdehnung auf als dies etwa die

Karte von Jaeckli (1970) darstellt. Lediglich in peripheren Nunatakkern waren die

Verhältnisse an günstigen Plätzen gerade noch so, dass man sich ein Überdauern von

Coelotes vorstellen könnte: Zwischen Gletscher-Obergrenze und Schnee-Untergrenze

blieb ein sehr schmaler Saum an bevorzugten Stellen frei, so etwa im Gebiet des Mte
Zeda oder des Gridone. Die Schneegrenzen-Depression im Hoch-Würm gegenüber

heute betrug in den Westalpen um 1300 m (Hantke 1979: 373), d.h. sie ist auf 1000—
1200 m Höhe anzusetzen —im Bereich der höchsten Erhebung der Seitenmoränen,

besonders auf der Südseite, wo dank Exposition und Gletscherrückstrahlung die Schnee-

grenze 100—120 m höher liegen mochte. Allerdings hat man sich wiederum alle

stabilen Geröllhalden als von autochthonem Eis überdeckt vorzustellen.

Für das Nunatakker-Gebiet des Gridone schildert Prof. Hantke (mdl. Mitt.) die

paläoklimatologischen Verhältnisse folgendermassen : Der Grat zwischen Pizzo Leone/

A. di Naccio 1 mochte im Hoch-Würm ab Juli-August (-Mitte September) während

ca. 10 Wochen ausgeapert sein, dies vor allem, weil der Wind den Schnee wegfegte. Die

Südseite bot für Coelotes schlechte Überlebensbedingungen, da die Steilheit keine stabilen

Geröllhalden ermöglichte. Zur Riss-Eiszeit lag an diesem Ort die Eisgrenze ca. 200 m
höher, die Schneegrenze unterhalb der Eisobergrenze. Aehnliche Verhältnisse muss

man sich auch in anderen Gebieten vergleichbarer Lage und Geomorphologie am
Alpensüdrand vorstellen.

Für die Vegetation dieser Zeiten und Oertlichkeiten fehlen leider konkrete Zeugen,

da pollenanalytisch auswertbare Ablagerungen bisher nicht gefunden wurden (Zoller,

briefl. Mitt.). Aus dem frühen Spätglazial (Pollenzone Ia, älteste Dryas-Zeit) sind in

Meereshöhen von weniger als 1000 m überall Pollenspektren gefunden worden, die

eindeutig für gehölzfreie Pioniervegetation sprechen. Somit kann man in den Massifs

de Refuge während der Höchststände des Eises nicht eine üppige alpine Grasflur-

vegetation erwarten. Anderseits sind soviele Paläoendemismen auf das Gebiet zwischen

Luganer-, Corner-, und Gardasee beschränkt, dass man schwer um die Annahme her-

umkommt, sie hätten dort überdauert. Darunter sind auch anspruchsvollere Arten

(z.B. Cytisus emeriflorus Rchb. aus dem Gebiet der Grigna —vor allem in lichten Ge-

büschen und Blaugrashalden), sodass anzunehmen ist, dass an lokalklimatisch günstigen

Stellen durchaus eine lockere Rasenvegation (Blaugrashalden, Krummseggenrasen)

neben Schutt- und Felsfiuren vorgekommen ist (Prof. Zoller, in litt. 16.1.80).

2. Heutige Verhältnisse an Höchstfundorten von Coelotes

Vergleicht man die Höchstfundorte der Arten aus der pastor-Gruppe mit den

heutigen klimatischen Schneegrenzen (Mittelwert zwischen den Schneegrenzen von

Luv-, Lee-, Sonn- und Schattenseite: Hantke 1979:57), so stellt man fest, dass vor

allem Vertreter der pastor-Gvuppo, s.str. die letztere von der Waldgrenze her oft bis an

100—50 Meter erreicht. Es ist zu erwarten, dass einzelne Populationen sogar noch

höher steigen. Dies gilt auch für Gebiete mit dem durch Massenerhebung bedingten

Ansteigen der Schneegrenze: C. p. pickardi wurde sogar noch auf 3268 m (Zwischen-

bergpass) registriert, wo die Schneegrenze bei 3200 —3300 m liegt, die Firnlinie (= jähr-

liche Schneegrenze auf dem Gletscher) zwischen 3200—3400 m. Die aktuellen Glet-

scherstände in der Umgebung des letztgenannten Gebietes reichen bis auf 2700 m
hinunter.

auf der A. di Naccio finden sich Erratiker.
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In den Alpi Cozie liegen die höchsten Funde von pastor bei 3000 m, ebenso im

Gebiet des Gran Paradiso. Der Monte Rosa wird wohl noch höhere Fundorte als 2900 m
(Schenkel 1937) stellen. C. osellai ist aus den Alpi Marittime bis 2500 m bekannt.

C. p. tirolensis konnte ich am Piz Umbrail bis 2700 mHöhe finden, wobei allerdings hier

die Obergrenze eindeutig durch das Substrat determiniert wird: In dieser Meereshöhe

gehen die Alpweiden und Pionierrasen mit eingewachsenem Geröll in lockere, instabile

Schutthalten über, die von Coelotes nicht bewohnt werden. C. rudolfi ist aus dem Got-

thardgebiet in Höhen bis 2900 m registriert.

Die Vegetation an diesen über der Waldgrenze liegenden Fundorte ist vielfältig

und reicht von Zwergstrauchgesellschaften über Alpenmatten und Weiden hin bis

zum Pionierrasengürtel. Mitten durch den Pionierrasengürtel geht auch die klimatische

Schneegrenze. Es ist überdies von Bedeutung, dass die von der Vegetation her formulierte

Grenze der Nivalstufe an Südhängen ca. 100 mhöher liegt als an nordexponierten Halden,

und die ersteren bis fünf mal mehr Wärme im Jahr erhalten als die letzteren (Jenny-

Lips 1948, Franz 1979).

C.p. lessinensis

C.p.tirolensis

C.p.pickardi

C.p.cooremani

C.pastor pastor

C. rudolfi

C.osellai

C. poweri

C.pabulator

C.alpinus

Riss Wurm

Kladogramm. Grundlage: Genitalmorphologie und biogeographische Befunde.
Fragezeichen deuten weniger wahrscheinliche Varianten zu schwach gesicherter

Beziehungen an. Näheres im Text.
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3. Verwandtschaftliche Beziehungen innerhalb der pastor-GRWPE

Die genitalmorphologischen und biogeographischen Befunde innerhalb der pastor

Gruppe erlauben die Entwicklung eines Kladogramms, wie es Abb. 7 zeigt. Neben
der allgemeinen Kritik, welchen Kladogramme unterworfen sind, müssen hier einige

Erwägungen geliefert werden:

— Neben Taxa, welche eine hohe Formenkonstanz aufweisen (C. p. tirolensis, C. p.

lessinensis, C. osellai, C. poweri) zeigen andere im weiblichen Geschlecht deutliche

morphologische Verschiedenheiten. So weist C. pabulator aus den Meeralpen

gegenüber den übrigen Vorkommen eine extreme Körperlänge von bis zu 20 mm
auf. C. p. pastor lässt sich mindestens vier verschiedene Formen, die regional

gruppierbar sind, aufteilen. Die südlichste davon (südliche A. Cozie, Mt. Ventoux)

könnte allenfalls als eigene Unterart aufgefasst werden, die anderen jedoch offen-

sichtlich nicht (Maurer, in Vorher.).

— C. p. tirolensisjC. p. lessinensis sowie C. p. pickardijC. p. cooremani sind zwei

Unterartpaare mit je besonders engen Beziehungen,

— Während C. rudolfi eng an C. p. pastor angelehnt ist, lassen sich die Verknüpfungen

zwischen den Vertretern der restlichen pastor-Gruppe s. lat. nicht deuten.

— C. poweri leitet über zu C. atropos, der z.T. sehr ähnliche genitalmorphologische

^ Konfigurationen aufweist. C. atropos steht somit zwischen der pastor-Gruppe und

der terrestris/solitarius-Gruppe.

Bei der Klärung all dieser Fragen könnten enzymelektrophoretische Untersuchungen

einen gewichtigen Beitrag liefern, wie die Analyse geographischer Isolate von Klein-

säugern im Alpenraum durch Graf (1980) gezeigt hat.

Innerhalb der Agelenidae ist Coelotes übrigens nicht die einzige Gattung, welche

eiszeitlich bedingten Speziationsprozessen unterworfen war. Thaler (19806) hat analoge

Beobachtungen an Cryphoeca vorgestellt.

4. Speziationsprozesse

Die vorgestellten Umweltbedingungen pessimaler Zeithorizonte zeigen, dass

geographische Isolation durch Gletschervorstösse sowie die lokalklimatischen Ver-

schlechterungen Ausgangspunkte für die getrennte Weiterentwicklung waren. Sie waren

die Ursache für eine extreme Reduktion der Populationsgrössen in den überhaupt

möglichen Refugialgebieten. Es ist überdies kaum anzunehmen, dass die schmalen

Gürtel zwischen Gletscherrand und Schneegrenze, welche theoretisch eine Überlebens-

chance boten, über Jahrhunderte der Maximalvereisung konstant geblieben sind. Viel

eher ist davon auszugehen, dass Katastrophenereignisse immer wieder Teile der ohnehin

kleinen Populationen vernichtet haben. Mit anderen Worten: Die Evolutionsprozesse

wurden in den stark reduzierten „Gründerpopulationen" stark beschleunigt.

UmAnhaltspunkte für die heutigen Populationsdichten zu erhalten, habe ich im

Sommer 1980 ein Feld von 10 x 10 m im Zentrum der Population von C. p. tirolensis

am Piz Umbrail vollständig abgesucht. Es konnten dabei 5 adulte ?? gefunden werden,

wovon 4 einen Kokon bewachten (Inhalt: 113 —135 Eier). Alle übrigen Tiere waren

subadult/juvenil. Die ganze Population beansprucht ein Gebiet von höchstens 1 km2
,

eher aber i/
2 km2

. Sie zählt damit im Maximum 300—500 adulte Weibchen. Die Popu-
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lationen sind in dieser Gegend offensichtlich inselartig verstreut und um grössere

Distanzen voneinander getrennt (mehrere km), konnten doch an vergleichbaren Erheb-

ungen der umliegenden Ketten überhaupt keine Tiere gefunden werden.

5. Entwicklungs- und Wanderungszeiten

Coope (1979) liefert aus dem nördlichen Europa Angaben über fossile und sub-

fossile Käfer, die im Laufe des Quartärs (Ablagerungen mit einem Alter von mehr als

1 mio Jahre) keine sichtbaren morphologischen Veränderungen erfahren haben. Janet-

schek (1956) erwähnt in seiner Übersicht eine Reihe von Invertebraten aus alpinen

Nunatakkern, denen tertiäres Alter zugeschrieben wird. Zweifellos ist die Frage nach

dem Alter der verschiedenen Vertreter der pastor-gruppz schwierig zu beantworten.

Aufgrund von Plausibilitätserwägungen muss jedoch angenommen werden, dass die

verschiedenen geographisch unterscheidbaren Vulvenformen der Unterart C. p. pastor

würmzeitlichen Ursprungs sind (25.000 Jahre) und für die Aufsplitterung der pastor-

Gruppe s.str. als Ausgangspunkt die risszeitliche Isolation verantwortlich ist. Alle übrigen

Dichotomien müssen älter sein. Aufgrund des Verbreitungsbildes ist anzunehmen,

dass C. poweri/osellai/pabulator/alpinus nicht gleichzeitig entstanden sind, währenddem
C. rudolfi nur wenig älter als die pastor-Gruppe s.str. sein kann.

Abgesehen von der vollständigen Vernichtung von Populationen müßen im Verlauf

der bewegten Klimageschichte regressive und expansive Phasen ineinander übergegan-

gen sein. Für die heutigen hochalpinen Arten wirkten während der Ausbreitung längs

Gebirgszügen auch längerfristige Temperaturhöchststände isolierend (Abdrängung von

Populationen auf Gebirgsspitzen). Es sei daran erinnert, daß etwa im mittleren Atlan-

tikum vor 7500-6500 J.v.h. Ulmen und Linden in der subalpinen Stufe nachgewiesen

sind (Frenzel 1972).

Als Vergleich für die Ausbreitungsgeschwindigkeit in optimalem Klima sollen die

für heutige Verhältnisse expansiven Arten C. terrestris und C. mediocris herangezogen

werden: C. terrestris hat den Alpenraum von Norden her besiedelt. Nimmt man enge

Bindung an den Buchenwald an (und ökologisch eng benachbarten Wäldern 1
, so ist

das Überdauern der Eiszeiten im atlantischen Frankreich zu vermuten (Frenzel 1968).

Die Eiszeitrefugien von C. mediocris, ebenfalls im Buchenwald, aber auch in Lärchen-

wald, Lärchenwald mit Fichten durchsetzt sowie in Buschwald mit Hasel, Weiden
Eschen gefunden, dürften mit großer Wahrscheinlichkeit im Apennin liegen (Beziehung

zu C. zangheriil). Nimmt man ähnliche pflanzensoziologische Bindung auch während

des Postglazials an, so ist die letzte Ausbreitungsphase synchronisierbar mit Ergebnißen

pollenanalytischer Forschung am Alpensüdrand. GemäßSchneider (1978), Beug (1964

und Grüger (1968) begann die letzte Wiederbewaldung südlich des Gardasees und bei

Varese (dies die nächsten Bohrprofile) vor 10 000-12 000 Jahren. In diesem Zeitpunkt

kann frühestens mit dem Auftreten von C. mediocris gerechnet werden. Aufgrund der

Distanzen bis zum Münstertal bzw. bis Olivone ist mit einer durchschnittlichen Expan-

sionsgeschwindigkeit von 20 m/Jahr zu rechnen (vergleichbar mit der Vegetation: Prof:

Hantke, mdl. Mitt.), in guten Zeiten sicher das Mehrfache. Diese Zahlen können aber

unter anderem deshalb nicht beurteilt werden, weil wir überhaupt nicht unterrichtet

sind über die Ausbreitungsökologie der Coelotes-Arten.

1 Vgl. Thaler 1980a.

Rev. Suisse de Zool., T. 89, 1982 22
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6. Rekonstruktionsversuch der evolutiven Abläufe

Aufgrund der genitalmorphologischen Beziehungen zwischen den Unterarten und
Arten sowie den chorologischen, autökologischen und orographischen Verhältnisse

drängt sich folgender Erklärungsversuch für die Entstehung der pastor-Gvuppc auf x
:

Die Refugialgebiete am Ausgangspunkt der Entwicklung dieser Gruppe lagen Ende Ter-

tiär in den Meeralpen. Von hier aus wurden in mehreren Ausbreitungsschüben längs

der Gebirgsketten die südlichen Teile der Alpen besiedelt. Eine erste Welle mit an-

schließender Vernichtung aller Zwischenpopulationen führte zur Abspaltung von

C. alpinus, der später in südöstlichen Refugien (Jugoslawien) zu überdauern vermochte

und von dort aus in optimalen Zeiten in westlicher, östlicher und südlicher Richtung

weitere Gebirgsteile (wieder) eroberte (Venetianer Alpen, Karawanken, Dinariden).

Aus einem weiteren Besiedlungsschub verblieb C. rudolfi (Tessin, Bedretto, Binntal,

Gran Paradiso). Ein dritter abgrenzbarer Schub ist ins Mindel-Riss-Interglazial anzu-

setzen, wobei in der anschließenden Riß-Eiszeit alle inneralpinen Populationen voll-

ständig ausgelöscht wurden. Ein Überleben war lediglich am Südrand der Alpen auf

Maßifs de Refuge möglich. Durch extreme Verringerung der Populationsgrößen be-

schleunigten sich die Speziationsprozeße („Gründerpopulationen"). Es kam nun zur

Ausdifferenzierung der pastor-Gruppo. s.str. mit ihren Unterarten. Eine Expansionsphase

während des letzten Interglazials führte zur Besiedlung weiterer Alpengebiete, wobei

sich in der letzten, der Würmeiszeit, einzelne Restpopulationen auch inneralpin zu

behaupten vermochten. Die anschließende Wiederbesiedlung devastierter Alpenteile

ist auch heute noch im Gang.

C. pabulator anderseits drang vor allem in den Westalpen in Richtung Norden vor,

wo er auch längs der juraßischen Gebirge bis in schweizerisches Gebiet —Dôle, Mont
Tendre, Dent de Vaulion —vorstieß.

7. Offene Probleme

Während der Überprüfung italienischen Materials hat sich gezeigt, daß verschie-

dene Angaben aus früherer Literatur korrigiert werden müßen (Maurer, in Vorher.):

— Für die karnischen Alpen sind zu streichen: C. poweri, C. pabulator, C. pastor,

C. atropos (di Caporiacco 1922/1927). Bei allen Vertretern der pastor-Gruppe han-

delte es sich stets um C. alpinus.

— Für den Gran Paradiso sind C. inermis und C. sohtarius (di Caporiacco 1932) zu

streichen. Das so beschriftete Material Di Caporiacco's enthielt nur C. pastor

pastor, ebenso sein C. pabulator aus dem Valle dell'Orco. Außerdem entpuppten

sich C. pastor und C. solitarius vom Mont Ventoux (Cornic 1978) als C. pabulator.

— Bulgarische Vertreter der pastor-Gruppe (C. pabulator, C.p. pirinìcus, C. poweri:

Drensky 1942, Deltshev 1980) konnten nach Überprüfung des in Sofia vorhan-

denen Materials durch Deltshev (in litt.) nicht bestätigt werden.

1 Die nachstehende Interpretation berücksichtigt C. poweri und C. osellai noch nicht, da
die Beziehungen zwischen diesen beiden Arten zuerst analysiert werden müssen. Zudem ist zu
erwarten, dass sich unter „C pastor" der Westalpen (F) noch verschiedene Formen (Unter-

arten ?) verbergen.
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Alle diese Befunde stützen die Hypothese von der Evolution der pastor-Gruppe.

Folgende Probleme konnten jedoch noch nicht befriedigend geklärt werden:

— die Stellung von C. p. cooremani,

— die Arealgrenzen verschiedener Arten und Unterarten,

— die Bedeutung von C. solitarius sensu Simon (ist dahinter immer nur C. pabulator

zu vermuten ?) sowie C. simoni Strand,

— das Artenspektrum der französischen Hochalpen.

Zusammenfassung

Bei der Überprüfung der Gattung Coelotes für das Gesamtgebiet der Schweiz

konnte das Vorkommen der folgenden Arten und Unterarten gesichert werden : C. atropos,

C. inermis, C. mediocris, C. terrestris, C. pastor tirolensis, C. pastor pickardi C. pabulator,

C. rudolfi. Einer besonderen Analyse wurde die hochalpine pastor-Gruppe unterzogen.

Dabei zeigte sich, daß die genitalmorphologischen und biogeographischen Befunde als

Folge des eiszeitlichen Geschehens zu deuten sind.
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